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RÉSUMÉ 


La production annuelle de litière par les organes aériens caducs et le flux de bioéléments 
majeurs qui lui est lié ont été quantitativement établis dans des peuplements âgés, non 
exploités, de hêtres mêlés ou non de chênes d’une forêt de la région parisienne. 

La surface étudiée comporte une séquence de groupements végétaux et de sols étroi- 
tement liés, caractérisés par des strates arbustive et herbacée de biomasse et de composition 
floristique particulières. Il en résulte des différences dans la quantité et les proportions 
d'éléments minéraux retournant au sol par la litière. Ces différences constituent un facteur 
important dans le déterminisme et la stabilité des écosystèmes ainsi différenciés. 

A cette topo-séquence se superpose une évolution de nature biologique qui consiste 
dans l'élimination du chêne sessile par le hêtre. Les effets de cette succession sur la phase 
étudiée du cycle des bioéléments sont exposés. 


SUMMARY 


Yearly litter yield and linked mineral major nutrients were quantitatively studied in 
an old beech community, with oaks or not, in a forest of the parisian region. 

The studied area comprises a sequence of soils and plant communities characterized 
by shrub and herbaceous strata with particular biomass and composition. That sequence 
results in differences in litter amount and its composition in mineral nutrients. This 
characteristic phase of the turnover is a factor for these communities determinism and 
stability. 

A biological evolution is surimposed on this toposequence going from sessil oak to 
beech. The consequences of this evolution on litter mineral return in studied. 
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ZUSAMMENFASSUNG 


Die jährliche Streuproduktion und der damit verbundene Haushalt mineralischer 
Hauptnährstoffe wurde in einem alten Buchenbestand mit und ohne Eichen im Gebiet 
um Paris quantitativ untersucht. 

Die untersuchte Fläche bietet eine Abfolge von Böden und Pflanzengesellschaften, die 
sich in bezeichnender Weise durch die Biomasse in der Kraut- und Strauchschicht und 
durch die floristische Zusammensetzung unterscheiden. Es ergeben sich Unterschiede in der 
Gesamtmenge und im Mengenverhältnis der mineralischen Elemente, die aus der Streu in 
den Boden entlassen werden. Die Unterschiede sind ein wichtiger Faktor für die Ausprägung 
und die Stabilität dieser überaus differenzierten Okosysteme. 

Diese örtliche Abfolge läuft einer biologischen Entwicklung parallel, die in der 
Verdrängung der Eichen durch Buchen besteht. Die Folgen dieser Sukzession auf den 
Kreislauf der Bioelemente werden dargelegt. 


INTRODUCTION 


Le retour annuel au sol de matière organique et de ses éléments minéraux 
sous forme de litière est un des chaînons importants de leur renouvellement à 
l'intérieur des écosystèmes, et par là même de la caractérisation de ces derniers. 
Il contrôle également pour une part importante l’activité biologique du peuplement 
de consommateurs et de décomposeurs des horizons organiques du sol ainsi que 
l’évolution pédologique de celui-ci. 

En raison de l'importance de cette phase du turnover à l’intérieur des 
écosystèmes, de nombreux travaux ont été entrepris pour en préciser quantitati- 
vement le volume. Les écosystèmes forestiers sont particulièrement étudiés, et 
nous citerons seulement les publications de synthèse de OVINGTON (1962), BRAY 
et GORHAM (1964) et RODIN et BAZILEVICH (1967). 


Nos travaux ont pour cadre deux parcelles de la forêt de Fontainebleau, 
aux environs de Paris, mises en réserve biologique : la Tillaie (34 ha) et le Gros- 
Fouteau (26,5 ha). L'intérêt de ces localités réside dans le fait qu’elles présentent 
des climax en équilibre naturel avec le climat local et le sol, en dehors de toute 
intervention humaine récente ou actuelle. Elles font l’objet de recherches inter- 
disciplinaires sur la productivité forestière dans le cadre du Programme biologique 
international et d’une R.C.P. du Centre national de la Recherche scientifique. 
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DESCRIPTION SOMMAIRE DES STATIONS 


Les deux parcelles de la Tillaie et du Gros-Fouteau ont fait l'objet d’une 
description dans une première publication (G. LEMÉE 1966). Rappelons qu’elles 
consistent en un peuplement de hêtres fortement dominants où subsistent de 
vieux chênes sessiles qui ne forment plus une strate dominante assez continue 
que dans une partie restreinte du Gros-Fouteau. Le peuplement ligneux consiste 
en une mosaïque de stades d'âge différent depuis les fourrés installés dans les 
clairières récemment ouvertes par la chute ou la mort sur pied de gros arbres 
jusqu'aux vieilles futaies plus que centenaires. 


Trois groupements végétaux ont été reconnus (G. LEMÉE 1966) et carto- 
graphiés (J. BOUCHON et al.) : 


1) une association de l'Asperulo-Fagion, où dominent dans la strate herbacée 
souvent dense, Melica uniflora L., Brachypodium silvaticum (Huds.) R. et S., 
Festuca heterophylla Lmk ou Ruscus aculeatus L.; i 


2) une association du Luzulo-Fagion, où apparaissent des espèces acidiphiles 
et dont les espèces les plus exigentes du groupement précédent sont absentes, 
bien que les plantes dominantes y soient cependant les mêmes; 


3) une association du Quercetalia robori-petraeae, où le houx est présent 
dans la strate arbustive, en buissons bas épars sous les hêtres, en bosquets denses 
sous les chênes et dans les clairières; la strate herbacée est très clairsemée. 


Le substrat est un sable pauvre en limon et argile, d’origine éolienne, dont 
l'épaisseur varie de quelques décimètres à plus de 2 mètres et qui repose sur 
la surface gélifractée du calcaire de Beauce ou, exceptionnellement, sur un limon 
calcaire intercalé entre le calcaire et le sable. Les sols ont été décrits par 
A.-M. RoBIN (1970) et cartographiés à la Tillaie (J. BOUCHON et al.). Lorsque 
le sable est mince, le sol est un sol brun oligotrophe plus ou moins lessivé. Dans 
le sable plus épais s’est formé un sol lessivé typique. Dans les 2 cas, l’horizon 
humifère est un mull-moder très actif, et la communauté végétale est ľassociation 
de l’Asperulo-Fagion. Lorsque le sable est épais de plus d’un mètre, on peut 
observer des processus de podzolisation qui se développent à partir de la surface : 
ils peuvent n’intéresser qu’une très faible épaisseur et ces sols lessivés à micro- 
podzol et moder peu actif portent alors la végétation du Luzulo-Fagion; s'ils 
intéressent une partie notable des horizons éluviaux du sol lessivé, ce sont de 
véritables sols podzoliques ou même podzols à mor fibreux mince, qui portent 
alors l’association du Quercetalia robori-petraeae. 
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MÉTHODES DE RÉCOLTE ET D'ÉCHANTILLONNAGE 


Les mesures qui seront exposées dans cet article ont toutes été faites dans 
des peuplements âgés, au stade de futaie. 


1) Litière de feuilles des arbres. 


Des surfaces-échantillons de 100 m” ont été délimitées et, à l’intérieur de 
celles-ci, 40 placeaux carrés de 0,25 m* ont été disposés. En 1963 et 1964, 
ces placeaux consistaient en cadres fixés sur le sol, à l’intérieur desquels on 
récoltait toute la litière de l’année à la fin de sa chute. Depuis 1965, la récolte 
est faite sur des grillages métalliques appliqués sur la litière de l’année précé- 
dente et disposés en 4 files de 10 grillages distants de 50 cm. La récolte, beaucoup 
plus rapide ainsi, est faite en plusieurs fois au cours de la chute. 

Les 40 prises sont séchées séparément à 100 °C après élimination du 
matériel non foliaire. Dans la chénaie-hêtraie du Gros-Fouteau, la proportion 
pondérale de feuilles des deux espèces est établie par un tri sur 10 placeaux 
pris au hasard. 

L'analyse statistique a montré qu’un effectif de 40 prises faites selon les 
modalités ci-dessus peut être considéré comme ayant une répartition normale, 
mais avec une dispersion assez élevée. Le coefficient de variation, écart-type en % 
de la moyenne, est en effet compris entre 11 et 25 %. La précision de la moyenne 
(intervalle de confiance au risque de 5 % rapporté à la moyenne) est comprise 
entre + 4,8 % et + 7,7 %. Ces observations concordent avec celles de DELECOUR, 
WEISSEN et Nanson (1967) dans les hêtraies belges. 


2) Chute des écailles des bourgeons et des inflorescences mâles. 


La production de chatons par les chênes sessiles n’a pas été mesurée; elle 
est faible : J.D. OVINGTON (1963) a trouvé 30 kg par ha, soit 1 % de la litière de 
feuilles dans une chênaie pure. 

La chute des écailles de bourgeons foliaires du hêtre et celle de ses inflores- 
cences mâles a, par contre, été évaluée pondéralement, en raison de la forte 
prédominance de cette essence. 

Sur quatre surfaces-échantillons de 25 m° ont été répartis des tamis à mailles 
fines de 1 m? à raison de 6 par surface. La chute des écailles a présenté en 1970 
un maximum échelonné au cours de la première quinzaine de mai selon les 
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arbres. Celle des inflorescences mâles, plus tardive et moins étalée, a commencé 


après le 15 mai et était pratiquement terminée à la fin de ce mois. 

La dispersion à l’intérieur d’un placeau de 25 m? est très faible : le coefficient 
de variation est de 3,1 à 6,4 % pour les écailles, de 5,4 à 16 % pour les inflo- 
rescences. Par contre, les valeurs moyennes des différents placeaux peuvent 
différer très significativement, surtout pour les inflorescences, en raison des 
variations individuelles de fertilité des arbres. 


3) Chute des cupules et des fruits (1). 


La faînée de 1968 a permis de récolter les cupules et les fruits sur 
20 surfaces de 1 m? réparties dans plusieurs vieux peuplements de la Tillaie. 


La chute des faînes s’est échelonnée de septembre à décembre, avec un 
net maximum dans la première quinzaine d'octobre. Celle des cupules commence 
en même temps, mais se prolonge plus longtemps, certaines restant attachées aux 
rameaux pendant une partie de l’année suivante. Les récoltes ayant cessé en 
décembre, les valeurs obtenues sont trop faibles pour celles-ci. Par ailleurs, la 
dispersion des résultats par m? étant très grande, les poids moyens obtenus sur 
20 m° ne représentent que des ordres de grandeur. En effet, le coefficient de 
variation atteint 61 % pour les cupules et pour les faînes. 


4) Litière du houx. 


Le houx est abondant dans le Luzulo-Fagion et le Quercetalia robori-sessili- 
florae du Gros-Fouteau. Seize surfaces permanentes de 1 m? ont été établies 
sous des bouquets de houx et les feuilles tombées récoltées chaque mois de mars 
1968 à février 1969, puis en d'autres emplacements en 1970. La chute se 
localisa presque totalement entre fin avril et fin septembre en 1968, avec un 
maximum, en mai ou juin selon les endroits, alors qu’elle se concentra entre 


mai et juillet en 1970. 


Le coefficient de variation est élevé : respectivement 28 % et 24% en 
1969 et en 1970, ainsi que l'intervalle de confiance au risque de 5 % : 
15,7 % et 11,4 %. 


5) Litière des Graminées. 


Trois Graminées forment plus de 90 % de la production herbacée annuelle 
dans les parcelles étudiées. La mesure de la production de matière sèche par 


(1) Cette partie de la production de litière a été étudiée par notre collaborateur 
A. SCHMITT. 


138 G. LEMÉE, N. BICHAUT 


ces plantes présente quelques difficultés, qui ont été discutées par WIEGERT et 
Evans (1964) pour les formations prairiales et par HUGHEs (1970) pour les 
formations forestières. 


Notre but étant seulement de connaître la quantité de matière sèche aérienne 
retournant annuellement au sol, nous avons fait une coupe au moment de 
l’année où les plantes étaient en état de jaunissement aussi complet que possible. 


Dans le cas de Melica uniflora, les feuilles d’un même pied meurent de 
façon presque simultanée au cours du mois d’août. La coupe est pratiquée à 
ce moment. 


Festuca heterophylla est une espèce cespiteuse dont les nombreuses feuilles 
basales capillaires forment des touffes et se dessèchent progressivement. Il nous 
a fallu choisir la période où la majeure partie était desséchée, au mois de septembre. 


Les parties aériennes du Brachypodium silvaticum meurent de façon encore 
plus progressive et des feuilles restent vertes toute l’année. C’est en octobre que, 
le dessèchement atteignant les chaumes et la plupart des feuilles, nous avons 
fait les prélèvements. 


Ces prélèvements ont consisté en surfaces de 0,25 m? réparties dans les 
deux groupements riches en Graminées, dans les peuplements dont la densité 
était suffisante pour couvrir au moins la moitié du sol. Les surfaces, d’ailleurs 
peu fréquentes, où les Graminées étaient en mélange, n’ont pas été retenues. 


Le coefficient de variation, établi sur des effectifs de 20 à 24 prélèvements, 
est élevé : il est compris entre 26 et 38 %, la précision de la moyenne étant de 
12 à 18 %. 


6) Cas du Ruscus aculeatus. 


Les tiges et cladodes de cette plante, très lignifiés, meurent dans leur position 
naturelle au long de l’année, mais plus particulièrement en été, tandis que les 
jeunes rameaux apparaissent en fin de printemps. Nous avons établi la durée 
de vie moyenne des rameaux par le rapport du nombre de tiges vivantes âgées 
au nombre de tiges apparaissant au printemps dans de nombreuses touffes de 
Ruscus. Ce dénombrement a montré une durée de vie moyenne de 5 ans. 


La quantité de matière aérienne vivante a été établie par coupe sur des 
surfaces de 0,25 m? délimitées dans des peuplements denses (Y. LECASSE, 1968). 


Cette espèce ne forme pas à proprement parler de litière, car les rameaux 
se décomposent dans leur position dressée, qui est maintenue par la rigidité des 
sclérenchymes. 
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DOSAGE DES ÉLÉMENTS MINÉRAUX 


Après séchage à 100° et broyage, les analyses suivantes ont été pratiquées. 

Matière organique : incinération à 550 "C. 

Azote total : méthode Kjeldahl; analyse sur 0,5 g de poudre. 

Phosphore total: dosage colorimétrique par le métavanadomolybdate d'ammonium. 

Potassium : photométrie de flamme. 

Calcium: complexométrie par EDTA disodique (complexon III) en présence de 
murexide. 

Magnésium : complexométrie de Ca + Mg par EDTA en présence de noir d'ériochrome 
T et calcul de Mg par soustraction de Ca. 


Variabilité des mesures. 


Pour la litière de feuilles du hêtre et du chêne récoltée à la fin de la 
chute, on a établi la variabilité des mesures aux niveaux de l'erreur analytique, 
de la répartition spatiale et de la variation annuelle. 


1) Erreur analytique : liée à l’imprécision opératoire et à la microhétéro- 
généité des litières broyées, elle a été établie au moyen de 6 prises d'essai sur 
différents lots. Voici les coefficients de variation obtenus pour quelques espèces : 


N P K Ca Mg 
feuilles de hêtre 1,6 0,5 3,7 1,7 53 
feuilles de chêne 3,5 2 6,4 2,2 6,2 
Melica uniflora FE 3 6,6 7,6 10 
Brachypodium silvaticum 7 1,7 8 3,4 6 


On voit qu'ils sont le plus bas pour le hêtre et le plus élevés pour les 
Graminées. En ce qui concerne les éléments, c’est le dosage du phosphore qui 
donne les résultats les plus uniformes et celui du magnésium qui est le plus variable. 


2) Variabilité spatiale : à l'intérieur d’un même groupement et sur un même 
sol, 6 prélèvements ont été fait le même jour sur la litière de l'année dès la 
fin de la chute, à l'intérieur de surfaces échantillons de 25 m? réparties en 
différents points des réserves. Le tableau I donne les moyennes obtenues, leur 
erreur-standard et leur coeffiicent de variation. 


La variabilité stationnelle est nettement supérieure à l'erreur analytique, 
notamment pour le phosphore. Elle est la plus faible pour l'azote et le calcium. 
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Une semblable variabilité spatiale de la teneur en éléments minéraux de 


la litière fraîchement tombée à été constatée par J.C. FRANKLAND et al. (1963) 
pour le chêne sessile en Angleterre. 


3) La variation annuelle a été suivie, pour la litière de feuilles du hêtre, 
dans une station sur chacun des types de sol ci-dessus, sur 4 ou 5 années entre 
1963 et 1969. Le tableau II donne les valeurs obtenues et leurs paramètres de 
dispersion. 

TABLEAU I 


Moyennes (en % de la matière sèche), erreur-standard et coefficient de variation de la teneur 
en éléments minéraux de prélèvements simultanés de litière de feuilles. 


Sol lessivé, hêtre 


Sol podzolique, hêtre 


id, , chêne 


Podzol, hêtre 


On voit que la dispersion des valeurs est régulièrement plus grande pour 
une même station d’une année à l’autre qu’entre stations pour une même année 
pour N et P, mais non toujours pour les cations. 


On a calculé le nombre de prélèvements nécessaires pour obtenir des valeurs 
moyennes au seuil de probabilité de 95 %. En ce qui concerne la variabilité 
spatiale à l’intérieur des périmètres à sol et végétation identiques, le nombre 
de surfaces-échantillons nécessaires pour assurer une marge de variation de + 5 % 
pour N et Ca et de + 10 % pour P, K et Mg, ne dépasse pas 11 dans les cas 
les plus défavorables. 

TABLEAU II 


Moyennes, erreur-standard et coefficient de variation de la teneur en éléments minéraux 
de la litière de hêtre dans 3 stations différentes au cours de plusieurs années. 


Sol lessivé 


Sol podzolique 


Podzol 
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RÉSULTATS 


I. — PRODUCTION DE LITIÈRE. 


1) Litière de feuilles de la strate arborescente. 


Les quantités recueillies (Tableau III) varient selon les placeaux et selon les 
années. Elles sont à peu près semblables dans les peuplements de hêtres purs 
et dans les peuplements mixtes de chênes et hêtres. 


TABLEAU MI 
Production annuelle de litière de feuilles par les arbres des peuplements âgés (en g par m’). 


moyenne 


Futaies de hêtres purs 


Futaies mixtes 


chênes 
hêtres 
total 


* Erreur-standard de la moyenne. 


2) Ecailles et organes de reproduction des arbres. 


Le tableau IV rend compte des récoltes faites en 1970 sur 4 placeaux. 


Les valeurs trouvées pour les écailles sont légèrement inférieures à la réalité, 
les stipules écailleuses du hêtre demeurant fixées longtemps à leur support. La 
production de fleurs n’a pas lieu tous les ans. En 1968, année de fertilité pour 


TABLEAU IV 
Chutes d'écailles de bourgeons et de fleurs mâles de hêtre au printemps 1970, (en g par m‘. 


3 
0,33 | 27,1 + 0,70 
0,37 7,8 + 0,51 


4 moyenne 


© 


35,9 + 0,63 30,4 
18,4 + 0,54 12,95 


+ 


32,3 + 0,50 
17,1 + 0,37 


écailles pérulaires 


H 


fleurs mâles 
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le hêtre, la récolte des cupules et des faînes sur 20 surfaces de 1 m? a donné 
les résultats suivants, en g m° : 

Cupules : 60,7 + 8,54 (erreur standard) 

Faînes : 48,6 + 6,9 


Ainsi, par année fertile, près d'un tiers de la litière d’organes caducs 
provient-il des organes de reproduction. 


3) Litière des feuilles du houx. 


Les feuilles du houx se décomposent rapidement après leur chute : elles 
perdent environ 20 % de leur matière sèche dans le mois qui suit celle-ci, 
en saison chaude, et précisément la quasi-totalité tombe en cette saison. Aussi 
avons-nous dû ajouter 10 % au poids de feuilles recueillies tous les mois pour 
être plus proches de la masse réelle de matière sèche retournant au sol. 

La récolte sur 16 surfaces de 1 m? réparties dans des bosquets différents 
a été la suivante, en g m? : 

en 1968: 99 7,3 
en 1970 : 105) + 5,77 


4) Litière des Graminées. 


Celle-ci a été récoltée d2 1966 à 1969 dans les deux groupements où les 
Graminées forment des peuplements. Le tableau V montre : 1) que la mélique 
a une production nettement inférieure à celle des deux autres espèces; 2) que le 
brachypode a une production aérienne très significativement plus élevée sur le 
mull de l’Asperulo-Fagion que sur le moder du Luzulo-Fagion (P < 0,01), que 
la fétuque est dans le cas inverse (P < 0,01), mais que la production aérienne 
de la mélique n’est pas significativement différente dans les deux groupements. 


TABLEAU V 


Production annuelle de litière des Graminées (en g par m°). 


Asperulo-Fagion Luzulo-Fagion 


Melica uniflora 
Brachypodium silvaticum 
Festuca heterophylla 


5) Production du Ruscus aculeatus. 


La biomasse aérienne automnale du fragon est de 600 g + 90 par m°. La 
durée de vie moyenne des rameaux étant de 5 années, ceci représente une pro- 
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duction moyenne annuelle de 132 g + 18 par m°, ce qui est une valeur plus élevée 
que celle des Graminées et du houx; cependant ce dernier produit du bois, ce 
qui élève sa productivité totale au moins au niveau de celle du Ruscus. 


6) Production annuelle totale de matière organique par les parties aériennes. 


Celle-ci est très variable d’un point à un autre dans les parcelles inexploitées 
que nous étudions. Pour nous en tenir aux seuls peuplements au stade de futaie, 
des différences sont introduites par les différents faciès arbustifs et herbacés 
disposés en mosaïque. Pour établir l’apport moyen au sol de matière organique 
sur les surfaces couvertes par chacun des groupements végétaux des réserves, 
il était nécessaire de préciser la surface relative des différents faciès à l’intérieur 
de ceux-ci, Un échantillonnage stratifié réparti sur l’ensemble de la Tillaie et du 
Gros-Fouteau a donné les valeurs du tableau VI. 


TABLEAU VI 


Surface relative, en %, des différents faciès dans les associations des réserves. 


Asperulo- Luzulo- Quercion robori- 
Fagion Fagion petraeae 


= 5 10 


fourrés de Ilex 


Melica uniflora 22 
Brachypodium silvaticum 30 
Festuca heterophylla 16 
Ruscus aculeatus 12 
divers 3 


sol nu, où recouvrement 
inférieur à 1/3 


17 


Ainsi sommes-nous amenés aux estimations suivantes de la production 
annuelle de litière totale dans les différentes associations : 


hêtraie de l’Asperulo-Fagion .................... 3,62 tonnes par ha 
hêtraie; du Luzulo-Fagion .::.:.,..:..:..sssssss 3,45 tonnes par ha 
chênaie-hêtraie du Quercion robori-petraeae ...... 3,25 tonnes par ha 


Il convient d’ajouter à ces valeurs 1 tonne par ha lorsque se produit une 
faînée, et de rappeler que les chutes de bois mort ne figurent pas dans ce bilan. 


II. — APPORT D'ÉLÉMENTS MINÉRAUX AU SOL PAR LES LITIÈRES. 


1) Litière de feuilles de la strate arborescente (Tableau VID. 


Les mesures ont été faites sur une période de 7 années consécutives, de 


1963 à 1969. Chacune représente un échantillon moyen prélevé à l’intérieur 


144 G. LEMÉE, N. BICHAUT 


TABLEAU VII 


Teneur en éléments majeurs, en % de la matière sèche, des litières des différentes espèces. 


cendres 
Hipeces totales Me 

Fagus silvatica, feuilles 6,8 

- , écailles 32 

- , fleurs måles 3,4 

- , cupules 2,9 

- , fruits 3,96 
Quercus petraea' 6,1 
Ilex aquifolium’ 5,7 
Ruscus aculeatus? 4,0 
Melica uniflora? 9,9 
Brachypodium silvaticum? 9,05 
Festuca heterophylla? 9,3 L 

Feuilles seules. * Tiges et cladodes. * Parties aériennes totales. 


d’une surface de 100 m*, selon les modalités indiquées plus haut. La dispersion 
des résultats est plus faible d’une surface à l’autre la même année que pour une 
même surface au cours d’années différentes. 


Les comparaisons entre prélèvements contemporains de hêtre dans les diffé- 
rents groupements n’ont montré de différences significatives à moins de P = 0,05 
que pour le phosphore, dont la teneur est plus faible sur le podzol que sur sols 
lessivés et néopodzoliques, et pour le calcium, dont la teneur est inférieure sur 
sol néopodzolique du Quercion robori-petraeae au Gros-Fouteau. Dans ce dernier 
cas, la plus grande profondeur du substrat calcaire pourrait en être la cause. 


La litière fraîchement tombée de hêtre et de chêne en peuplement mixte 
diffère en faveur du premier de façon hautement significative (P < 0,001) dans 
leur teneur en N et P, significative dans leur teneur en K (P < 0,05) et en 
Ca (P < 0,1), mais non en ce qui concerne Mg. 


2) Les écailles des bourgeons du hêtre se distinguent surtout des feuilles 
par une teneur sensiblement moindre en Ca et Mg. Les inflorescences mâles 
sont plus riches en N, P et K, plus pauvres en Ca et Mg. Les cupules ont une 
teneur beaucoup plus faible en cendres et éléments minéraux, K excepté. Les 
faînes sont au contraire plus riches que les feuilles à leur chute en N et P, mais 
non en cations majeurs. 


3) Les feuilles fraîchement tombées du houx, qui sont encore vertes, sont 
plus riches en tous les éléments dosés que celles des arbres. Il en est de même 
des rameaux du fragon, sauf en ce qui concerne Ca et Mg. 
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4) Les Graminées se distinguent par la teneur la plus élevée en azote, 
phosphore et surtout potassium, et par la teneur la plus basse en Ca et Mg. Dans 
une classification chimique des espèces forestières de Haute-Belgique, P. Duvi- 
GNEAUD et S. DENAYER-DE SMET (1970) distinguent les Graminées et Grami- 
noïdes en un groupe particulier des « oligocalciphores » (1). 


Nous n'avons pas observé, sur l’ensemble des 4 années au cours desquelles 
les mesures ont été faites, de différences significatives dans les teneurs en éléments 
biogènes entre les différents sols et groupements végétaux. 


5) Apport annuel total d'éléments minéraux par les litières. 


Celui-ci diffère sensiblement suivant la nature des strates arbustive et herbacée 
dans les différents groupements. Le tableau VIII en donne la composition. On 
voit que l'existence d’une strate herbacée ou de fourrés de houx peut augmenter 
très sensiblement la masse des éléments minéraux retournant au sol avec la 
litière. Celle-ci peut être augmentée d’une demi-fois seulement pour N, Ca et 
Mg, presque doublée pour P, triplée pour K. 


TABLEAU VIII 


Apport annuel par les litières d'éléments minéraux au sol dans les différents faciès végétaux 
(en g par m’). 


P K 
Asperulo-Fagion : 
sol nu 0,13 0,61 4,03 0,65 
facies à Melica uniflora 0,15 0,92 4,15 0,69 
- à Brachypodium silvaticum 0,21 1,71 4,40 0,73 
- à Festuca heterophylla 0,167 11 4,23 0,68 
- à Ruscus aculeatus 0,21 1,48 4,27 0,81 
Luzulo-Fagion : 
sol nu 0,13 0,61 4,03 0,65 
facies à Melica uniflora 0,147 0,86 4,13 0,68 
- à Brachypodium silvaticum 0,176 1,24 4,24 0,69 
- à Festuca heterophylla 0,195 1,49 4,37 0,70 
- à Ruscus aculeatus 0,21 1,48 4,27 0,81 
- à ex aquifolium 0,19 1,51 5,48 1,12 
Quercion robori-petraeae : 
sol nu 0,095 0,46 3,87 0,63 
facies à Jlex aquifolium 0,155 1,36 5,32 1,10 


(1) Les teneurs plus élevées trouvées par ces auteurs pour N, P et K proviennent 
de ce que leurs dosages ont été réalisés sur des populations en phase de développement 
végétatif maximum, alors que les nôtres l'ont été en fin de végétation. 
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Compte tenu du recouvrement relatif de ces différents faciès dans chaque 
association (voir tableau VI), on a pu évaluer les retombées annuelles moyennes 
pour chacune des 3 associations des réserves. Le tableau IX montre une diminution 
du retour de N, P et K au sol dans l’ordre suivant: Asperulo-Fagion, Luzulo- 
Fagion, Quercion robori-petraeae en hêtraie, Quercion robori-petraeae en chênaie. 
Le retour de Ca et Mg est par contre équivalent. 


TABLEAU IX 


Apport annuel par les litières d'éléments minéraux au sol dans les différentes associations 
(en g par m‘). 


Asperulo-Fagion 


Luzulo-Fagion 

Quercion robori-petraeae 
peuplements de hêtres 
peuplements de chênes 


CONCLUSIONS 


La comparaison de la production annuelle de litière d'organes caducs et 
de son apport au sol d’éléments minéraux dans les deux parcelles étudiées avec 
les valeurs obtenues pour des hêtraies et chênaies caducifoliées d'Europe conduit 
à considérer les peuplements de Fontainebleau comme d’une assez faible produc- 
tivité en litière. D’après les données dont la plupart sont réunies par BRAY et 
GorHAM (1964) et par RoDIN et BASILEVICH (1967), les apports de litière 
(parties aériennes, bois exclus) s’échelonnent en effet entre 2,6 t/ha et 5,7 t/ha. 
Cette production annuelle, de 2,8 t/ha seulement pour les feuilles, a pour cause 
l’âge élevé des peuplements, de plus de 150 ans. Il en est de même pour l'apport 
global d'éléments minéraux qui s’échelonne, d’après les documents publiés, de 
107 à 225 kg/ha, alors que nos valeurs sont comprises entre 83 et 133 kg/ha, 
branches et bois morts non compris il est vrai. 


L'étalement des valeurs quantitatives de cette partie du cycle des éléments 
minéraux et de la matière organique dans les écosystèmes de hêtraie et de chênaie 
dépend moins du climat local que du sol, qui est le réservoir essentiel des 
éléments minéraux et qui commande la composition floristique des strates végé- 
tales du sous-bois. Cette dernière dépend également du microclimat lumineux, lié 
lui-même à la structure de la phytocénose. C’est ainsi que dans les hêtraies de 
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Ardenne belge, MANIL et ses collaborateurs (1963) ont mesuré des productions 
de litière échelonnées entre 3,5 et 6,3 t/ha, que dans des hêtraies sans strate 
herbacée de Lorraine et des Vosges, TOUTAIN et DUCHAUFOUR (1970) ont récolté 
de 3 à 4,5 t/ha de litière de feuilles. 


Dans les réserves biologiques de la forêt de Fontainebleau, les différences 
importantes observées d’une partie à une autre de la futaie ont plusieurs causes. 


1°) La répartition respective du hêtre et du chêne sessile, qui n’influe pas 
sur la production de litière de feuilles, mais influe sur sa composition minérale, 
plus riche pour le hêtre que pour le chêne (sauf pour Mg); le remplacement 
progressif naturel du chêne par le hêtre conduit donc à une plus grande masse 
d'éléments minéraux recyclés annuellement par la litière. 


2°) Les sols des réserves forment une séquence à laquelle est étroitement 
liée la composition floristique des strates inférieures. Aux sols bruns lessivés 
et sols lessivés correspond l'association de l’Asperulo-Fagion, à strate herbacée 
la plus dense, qui apporte au sol une quantité importante en certains éléments 
minéraux en complément de la litière des arbres. Sur les sols lessivés à micropodzol 
plus ou moins différencié se constitue l'association du Luzulo-Fagion où Brachy- 
podium silvaticum, herbe à haute productivité, est beaucoup moins abondant et 
prospère, de telle sorte que la masse d'éléments retournant annuellement au sol 
est plus faible. Sur sols lessivés évolués en sol podzolique ou podzol, le peuplement 
végétal est un groupement du Quercetalia robori-petraeae, à végétation herbacée 
quantitativement négligeable; le houx cependant fournit localement un apport 
important en litière et en éléments minéraux. La quantité et la composition 
minérale de la litière des arbres ne différant pas sensiblement d’un sol à l’autre, 
c’est celle des strates inférieures qui provoque les différences importantes observées. 


Cette importance des strates herbacée et arbustive dans le cycle biogéo- 
chimique des éléments minéraux ressort encore mieux de la comparaison que 
nous avons faite entre surfaces à sol nu et surfaces occupées par des peuplements 
fermés des différentes espèces arbustives ou herbacées dominantes : l’appoint 
en éléments minéraux, faible pour Ca et Mg, peut atteindre les deux tiers de 
l'apport par les arbres pour N et P, et une fois et demie celui-ci pour K. Des 
appoints égaux ou supérieurs à ceux que nous avons chiffrés ont été observés 
dans des forêts belges à strate herbacée dense sur des sols plus riches (DUVIGNEAUD, 
1968 a, b). Ces différences quantitatives dans le retour annuel au sol des bio- 
éléments constituent sans doute un facteur important dans l’établissement de la 
séquence sol-végétation des localités étudiées. 


Deux remarques doivent cependant être faites pour marquer les limites de 
ces données quantitatives. Celles-ci ne portent que sur les peuplements âgés, au 
stade de futaie, qui ne couvrent qu’une partie des parcelles étudiées; il s’agit 
en effet de parcelles inexploitées, dont le peuplement ligneux forme une mosaïque 
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des stades successifs d'évolution depuis la clairière nue, de telle sorte que les 
valeurs dans ce travail ne s’appliquent pas aux réserves dans leur totalité. Par 
ailleurs, le sol reçoit des éléments minéraux par les eaux de pluie, une partie 
de ceux-ci provenant des plantes elles-mêmes par lavage des parties aériennes. 
Un bilan complet de cette partie des cycles biogéochimiques devra inclure cet 
apport. 
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